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Охарактеризована возрастная, размерная и виталитетная структура ценопопуля�
ций сосны в биогеоценозах коренных северотаежных сосновых лесов Карелии 
в зависимости от лесорастительных условий и давности пожаров. Оценены взаи�
мосвязи между биометрическими показателями ценопопуляций. 
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E. V. Shorohova. RELATIONSHIP BETWEEN CHARACTERISTICS OF 
SCOTS PINE PINUS SYLVESTRIS L. COENOTIC POPULATION 
STRUCTURE IN NORTHERN BOREAL PINE STANDS IN KARELIA 
The age, size and vitality structure of the Scots pine coenotic population in pristine 
northern boreal pine dominated forest stands in Karelia were characterized depending 
on the site conditions and fire intervals. Correlations between the biometric 
characteristics of the coenotic population were assessed. 
K e y  w o r d s:  pine, coenotic population, age structure, size structure, vitality 
structure, height, diameter, fitness category, fires. 
 
Введение 
Структура древостоев коренных сосновых 
лесов Европейского Севера варьирует в зависи�
мости от конкретной истории формирования и 
развития насаждений, частоты и характера воз�
действия естественных нарушений и последую�
щего лесовозобновления [Верхунов, 1970; Ви�
ликайнен и др., 1974; Зябченко, 1984; Цветков, 
2002]. Разработана классификация возрастной 
структуры сосняков, основанная на распределе�
нии деревьев перечетного размера по возрасту 
и диаметру; выделены этапы их возрастной ди�
намики [Зябченко, 1984]. Показано, что пожары 
являются одним из основных факторов динами�
ки сосновых лесов [Санников, 1983; Горшков, 
1993, 2001]; выявлены структурные закономер�
ности организации популяции сосны в процессе 
послепожарных сукцессий в сосняках лишайни�
ково�зеленомошных [Ставрова, 2012]. Однако 
связь между показателями возрастной, про�
странственной и виталитетной структуры попу�
ляций в разных ценотических условиях при раз�
личной давности нарушений остается недоста�
точно изученной. Ограниченность эксперимен�
тальных данных и обобщений о структурной 
организации ценопопуляций лесообразующих 
видов и факторах ее формирования затрудняет 
объективную оценку степени их устойчивости 
в конкретных условиях. 
160
 
 
Целью работы являлась комплексная харак�
теристика структуры ценопопуляций сосны и 
взаимосвязи между ее показателями в биогео�
ценозах коренных северотаежных сосновых ле�
сов Карелии. Задачи работы включали: 1) анализ 
динамики отпада и возобновления как фактора 
формирования структуры ценопопуляций, 2) ха�
рактеристику возрастной, размерной и витали�
тетной структур ценопопуляций, 3) оценку взаи�
мосвязи между биометрическими показателями 
ценопопуляций и 4) анализ влияния давности 
пожаров на формирование структуры ценопопу�
ляций в различных ценотических условиях. 
Материалы и методы 
В качестве объектов исследования выбраны 
коренные разновозрастные сосновые леса на 
автоморфных почвах сухих олиготрофных и 
мезо�олиготрофных местообитаний. Пробные 
площади (ПП) в сосняках лишайниковых скаль�
ных (ПП 1–3), лишайниково�зеленомошных 
(ПП 4–5) и черничных (ПП 6–7) IV–V классов бо�
нитета были заложены в Республике Карелия 
на территориях Чупинского, Лоухского и Пяо�
зерского лесничеств,  а также в ландшафтном 
заказнике «Гридино» (табл. 1).  
На ПП у каждого живого дерева измеряли 
диаметр на высоте 1,3 м, у каждого пятого изме�
ряли высоту, оценивали категорию состояния 
[Методы…, 2002]. Каждое пятое живое дерево 
бурили у основания для определения возраста. 
Среднюю высоту для каждой ПП по породам оп�
ределяли по графику высот как соответствующую 
среднетаксационному диаметру. Запас древо�
стоя рассчитывали по формуле: M = G х HF, где 
G – сумма площадей сечения,  HF – видовая высо�
та, рассчитываемая по таксационным таблицам 
для видовых чисел [Тетюхин и др., 2004]. 
Учет естественного возобновления проводи�
ли на трансектах, заложенных вблизи от проб�
ных площадей на наиболее характерных участ�
ках древостоя [Лопатникова, Шорохова, 2008]. 
Ширина трансект составляла 4 м, длина – 50 м. 
Общая длина трансект составила  211, 66, 157, 
100, 138, 100 и 100 м на ПП 1, 2, 3, 4, 5, 6 и 7 со�
ответственно. Для каждой особи  на трансекте 
определяли высоту, диаметр и категорию со�
стояния [Методы…, 2002]. На трансектах вблизи 
ПП 1, 2 и 3 у основания каждого пятого экземп�
ляра возобновления спиливали диск для опре�
деления возраста. 
Динамику отпада и возобновления анали�
зировали за последние 100 лет. Для оценки 
отпада использовали данные учета крупных 
древесных остатков (КДО). На ПП  для каждо�
го объекта КДО регистрировали породу, диа�
метр основания, диаметр на высоте 1,3 м 
Таблица 1. Таксационная характеристика пробных площадей 
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9,5 С 102 6,0 13 5,4 13,9 
0,4 Е  4,9 8 0,1 0,1 
0,1 Б  4 8 +  
1 / 1,4 
N65°54′57′′, 
E34°37'22′′  
1800 
1911 
1968 
+ Oc  4,9 8 
616 
+  
9,2 С 130 6,4 13 7,1 19,3 
0,5 Е 118 7,2 12 0,3 0,9 
0,3 Б 99 7 1 0,1 0,2 
+ Ол  4,7 8   
2 / 1,07 
N65°54′25′′, 
E34°39'56′′  
1897 
1911 
+ Ос   8 
630 
  
9,6 C 77 5,6 13 9,2 23,7 
0,3 Е 143 6,2 13 0,3 0,8 3 / 1,1 
N65°54′20′′, 
E34°40′02′′  
1887 
1911 
0,1 Б   11
692 
0,1  
9,7 С 169 15 22 12,5 81,3 4 / 1 N66°16′281′′, 
E30° 5′ 719′′ 
1940 
1777 0,3 Е   14
267 
0,1  
9,4 С 187 20,2 24 15,1 130,3 5 / 0,7 N36°16′312′′, 
E30°45′ 56′′ 
1940 
1777 0,6 Е   15
212 
0,4  
5,0 Е 174 16,7 18 3,9 30,7 
5,0 С 214 20,9 32 5,5 33,0 
+ Б 147 18 18 0,6 1,8 
6 /1 
N66°6′ 875′′, 
E30° 3′ 877′′ 
1692 
1765 
+ Ос 170 18,5 48
245 
0,4 1,8 
7,0 С 198 18,1 33 5,3 39,0 
2,9 Е 167 12,8 15 3,4 16,2 
0,1 Б  13 18 0,2 0,6 
7 / 1 
N66°16′892′′, 
E30°43′50′′ 
1692 
1765 
+ Ос   44
221 
0,5 1,7 
Примечание. Породы: С – сосна, Е – ель, Б – береза, Ос – осина, Ол – ольха черная. 
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(там, где это было возможно), класс разложе�
ния, тип субстрата (сухостой, валеж, пень). 
Для датировки КДО использовали дендрохро�
нологические методы, в частности метод пе�
рекрестной кросс�датировки и увеличения 
прироста соседних деревьев (growth�release). 
Число объектов и объемы КДО суммировали 
по 10�летним временным интервалам. При 
реконструкции динамики возобновления учи�
тывали только выжившие экземпляры подрос�
та. При таком подходе недооценка возобнов�
ления увеличивается при увеличении давно�
сти временного ряда. 
Следы прошлых пожаров определяли по 
живым деревьям и сухостою с пожарными 
подсушинами, а также по обгоревшим пням 
вблизи ПП. Число и давность пожаров рекон�
струировали с помощью дендрохронологиче�
ского метода анализа радиального прироста 
деревьев и реконструкции дат пожаров по 
пожарным подсушинам [Ловелиус, 1979]. 
Ширину годичных колец измеряли на дисках 
с помощью автоматизированного измерите�
ля [Ваганов и др., 1983] с точностью до 
0,005 мм, даты пожаров определяли по мор�
фологии пожарных подсушин, используя ме�
тод перекрестной датировки древесно�коль�
цевых хронологий [Карбаинов, Моложников, 
1986]. Кривые прироста, полученные в ре�
зультате измерений, проверяли на наличие 
выпадающих колец, стандартизировали, уби�
рая возрастной тренд, с помощью програм�
мы COFECHA, DPL (Dendrochronology 
Program Library) [Holmes, 1999]. Осреднени�
ем индивидуальных кривых с учетом условий 
местопроизрастания получали стандартные 
индексные хронологии с помощью ARSTAN, 
DPL [Cook and Holmes, 1999]. После перекре�
стной кросс�датировки образцов, отобран�
ных с сухостоя, годы пожара определяли по 
числу годичных слоев от корки до слоя, по�
врежденного последним пожаром, и далее – 
каждым предыдущим пожаром. В случаях 
сухостоя и пней добавляли число лет от года 
отмирания дерева до года отбора образца. 
Все распределения проверяли на нормаль�
ность. Гипотезы о принадлежности выборок к 
разным генеральным совокупностям проверя�
ли с помощью непараметрического теста 
Краскела�Уоллиса (Statistica 6.0). 
Результаты и обсуждение 
Возрастная структура ценопопуляций сосны 
имела выраженный индивидуальный характер; 
распределение особей по возрасту различа�
лось по всем ПП (χ2 = 15,345; p < 0,001). Все 
исследованные древостои, согласно класси�
фикации С. С. Зябченко [1984], можно отне�
сти к относительно разновозрастным. Сред�
ний возраст деревьев сосны увеличивался в 
ряду: сосняки лишайниковые скальные → со�
сняки лишайниково�зеленомошные → 
сосняки черничные скальные и составлял 
в среднем 102 (вариация от 32 до 158), 171 
(вариация от 27 до 382) и 203 (вариация от 
128 до 300) года соответственно. Возраст во�
зобновления определяли только в сосняках 
лишайниковых скальных. Средний возраст 
подроста составил 33 года (вариация от 3 до 
137 лет). Отпад деревьев и интенсивное во�
зобновление, определяющие пики и спады 
в распределении, были связаны с частотой 
пожаров (табл. 1, 2). В сообществах всех ти�
пов леса периоды наиболее интенсивного во�
зобновления сосны наблюдались в течение 
10 лет после пожара, что согласуется с лите�
ратурными данными [Зябченко, 1984]. В со�
сняках лишайниковых скальных и лишайнико�
во�зеленомошных возобновление продолжа�
лось в течение более 40 лет после пожаров 
(рис. 1, а, б), в отличие от  сосняков чернич�
ных скальных, где при отсутствии пожаров со�
сна не возобновлялась (рис. 1, в). Среднее 
Таблица 2. Динамика отпада и возобновления  
Годы 
2007–
1996 
1995–
1986 
1985–
1976 
1975–
1966 
1965–
1956 
1955–
1946 
1945–
1936 
1935–
1926 
1925–
1916 
1915–
1906 
Всего
Сосняки лишайниковые скальные, число деревьев отпада, % 
ПП 1 24 0 24 6 24 18 0 0 0 6 100 
ПП 2 21 0 10 21 0 10 0 21 10 10 100 
ПП 3 8 8 23 8 8 15 8 8 8 8 100 
Сосняки лишайниковые скальные, возобновление, % 
ПП 1 14 24 24 21 7 2 5 � � 2 100 
ПП 2 4 16 24 16 20 4 8 8 � � 100 
ПП 3 11 29 32 7 11 7 3 � � � 100 
Сосняки лишайниково�зеленомошные, число деревьев отпада, % 
ПП 4 + 5 16 3 9 7 5 9 19 12 7 14 100 
Сосняки лишайниково�зеленомошные, возобновление, % 
ПП 4 + 5 � 5 27 14 30 19 1 1 1 � 100 
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количество всходов и подроста сосны состави�
ло: в сосняке лишайниковом скальном – 
3235 шт./га; в сосняке лишайниково�зелено�
мошном – 3310 шт./га; в сосняке черничном 
возобновление сосны отсутствовало.  
а) 
 
б) 
 
в) 
 
 
Рис. 1. Возрастная структура популяции сосны в со�
сняках: а) лишайниковом скальном на примере ПП 1, 
б) лишайниково�зеленомошном на примере ПП 4, 
в) черничном скальном на примере ПП 6. Стрелками 
показаны годы пожаров 
Для распределения деревьев по диаметру 
характерны положительная асимметрия и пре�
обладание в рядах распределения деревьев на�
чальных ступеней толщины (табл. 3), что под�
тверждает ранее полученные данные для корен�
ных сосняков Карелии [Зябченко, 1984]. Коэф�
фициент вариации диаметра изменялся от 38,6 
до 49,3 %, аналогично ранее полученным дан�
ным о неоднородности размерной структуры 
коренных лесов Карелии, Кольского полуостро�
ва и Архангельской области [Виликайнен и др., 
1974; Зябченко, 1984; Цветков, 2002]. Распре�
деление особей сосны по высоте было более 
равномерным, чем по диаметру, с приближени�
ем к нормальному, с преобладанием деревьев 
средней высоты. С увеличением продуктивно�
сти местообитаний возрастают средние и мак�
симальные высота и диаметр. Распределение 
всходов и подроста по диаметру и высоте не�
равномерное, отличающееся от нормального, 
с преобладанием экземпляров менее 2 см в 
диаметре и высотой 1–2 м (см. табл. 3).  
Таблица 3. Основные показатели размерной струк�
туры популяции сосны 
Показатель 
Сосняки 
лишайнико�
вые скальные 
Сосняки ли�
шайниково�
зеленомош�
ные 
Сосняки 
черничные 
скальные
Средний диа�
метр (минимум – 
максимум), см 
13, 3 
(5,1–55,7) 
22,1 
(5,4–83,1) 
31,6 
(8,3–75,0)
Асимметрия 1,67 1,14 0,43 
Эксцесс 3,4 1,54 0,27 
Коэффициент 
вариации, % 
47,1 49,3 38,6 
Средняя высота 
(минимум – мак�
симум), м 
6,3 (1,1–12,3) 
17,6 
(5,8–29,3) 
18,9 
(11,0–33,2)
 
Характерные для климаксовой стадии эталон�
ные возрастное и размерное распределение ос�
новных лесообразователей северотаежных лесов 
отличаются максимальным для региона диапазо�
ном и доминированием (55–75 %) особей и пар�
циальных образований низших возрастных 
(< 20 лет) и размерных (< 4 см и < 2 м) групп 
и характеризуются распределением Вейбулла 
и гамма�распределением [Ставрова, 2012]. По 
классификации Н. И. Ставровой [2012], ценопо�
пуляции сосняков лишайниковых скальных и ли�
шайниково�зеленомошных, рассмотренные в 
данной работе, характеризуются положительно 
асимметричными слабо дискретными возрас�
тными распределениями умеренно суженного 
диапазона. Ценопопуляции сосняков черничных 
скальных по возрастной структуре отрицатель�
но асимметричны,  резко дискретны, значитель�
но суженного возрастного диапазона. 
163
 
 
а) 
 
б) 
 
в) 
 
 
Рис. 2.  Виталитетная структура популяции сосны 
в сосняках: а) лишайниковом скальном, б) лишайни�
ково�зеленомошном, в) черничном скальном  
 
Распределение деревьев по категориям со�
стояния резко отличается от нормального, 
преобладают ослабленные (2–3 категории) эк�
земпляры, чуть меньше доля здоровых; усы�
хающие деревья встречаются редко (рис. 2). 
Несмотря на периодически повторяющиеся 
пожары, виталитетная структура исследуемых 
ценопопуляций в сосняках лишайниковых 
скальных близка к эталонной, отличающейся 
доминированием умеренно (40 %) и сильно уг�
нетенных (30 %) особей и парциальных обра�
зований, пониженной долей (не более 20 %) 
здоровых деревьев [Ставрова, 2012]. Распре�
деление возобновления по категориям состоя�
ния в сосняке лишайниковом скальном близко 
к нормальному, с преобладанием ослабленных 
(сомнительных) экземпляров и небольшой до�
лей как жизнеспособных, так и нежизнеспо�
собных. В сосняке лишайниково�зеленомош�
ном распределение ближе к экспоненциально�
му, в связи с неоднородностью условий в раз�
ных частях участка исследования могут преоб�
ладать как жизнеспособные, так и сомнитель�
ные экземпляры (табл. 4). 
Взаимосвязи высоты и диаметра, диаметра 
и возраста, а также высоты и возраста наиболее 
адекватно описывались уравнениями вида 
y = a (1–exp(–bx)) (табл. 5).  Кривая имеет форму 
перевернутой экспоненты, отражающей замед�
ление ростовых процессов и уменьшение при�
роста с возрастом деревьев, в особенности 
в коренных лесах [Цветков, 2002]. Взаимосвязь 
между высотой и диаметром теснее в более 
продуктивных типах леса (см. табл. 5, 6). Менее 
тесную связь высоты и диаметра в экстремаль�
ных лесорастительных условиях сосняков ли�
шайниковых скальных можно объяснить тем, что 
большинство деревьев отличалось искривлени�
ем стволов. В более благоприятных условиях, 
в сосняке черничном скальном, деревья имеют 
прямую форму ствола, поэтому коэффициент 
детерминации выше, связь теснее. Взаимо�
связь между возрастом и морфометрическими 
показателями зависела, по�видимому, в боль�
шей степени от внутриценотических условий 
(пространственное распределение деревьев и 
эффект конкуренции за питательные элементы), 
чем от условий произрастания. Связь высот 
и диаметров для возобновления линейная, дос�
таточно тесная (см. табл. 5).  
Наименьшая давность и наибольшее число 
пожаров были отмечены в сосняке лишайни�
ковом скальном  ПП 1 (см. табл. 1). Пожары дав�
ностью в 38, 95 и 206 лет повлияли на величину 
и число пиков в распределении особей сосны 
по возрасту (см. рис. 1, а) и на виталитетную 
структуру ценопопуляции: указанная ПП насчи�
тывает меньшее число здоровых и большее чис�
ло ослабленных и сильно ослабленных деревьев 
по сравнению с другими древостоями в сходных 
условиях местопроизрастания с давностью 
последнего пожара 95 лет (см. рис. 2).  
Последний пожар давностью 67 лет в сосня�
ках лишайниково�зеленомошных вызвал ин�
тенсивное возобновление сосны; значитель�
ный временной промежуток между пожарами 
в 163 года привел к формированию дискретно�
го распределения особей сосны по возрасту 
(см. рис. 1, б). Длительное отсутствие пожа�
ров, по�видимому, повлияло на виталитетную 
структуру ценопопуляции, где довольно высо�
ка доля здоровых деревьев. 
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Отсутствие пожаров в течение последних 
242 лет в сосняках черничных скальных приве�
ло к отсутствию возобновления сосны и посте�
пенному вытеснению сосны елью из древесно�
го полога. Виталитетная структура ценопопу�
ляций отличается самой высокой долей здоро�
вых деревьев по сравнению с другими ценопо�
пуляциями (см. рис. 2). 
Выводы 
1) Возрастная структура исследуемых цено�
популяций имеет индивидуальный характер в 
зависимости от режима пожаров. Ценопопуля�
ции сосны сосняков лишайниковых скальных и 
лишайниково�зеленомошных с давностью по�
следнего пожара в 40–70 лет характеризуются 
положительно асимметричными слабо дискрет�
ными возрастными  распределениями умеренно 
суженного диапазона. Ценопопуляции сосняков 
черничных скальных с давностью последнего 
пожара в 240 лет по возрастной структуре отри�
цательно асимметричны,  резко дискретны, зна�
чительно суженного возрастного диапазона. По 
мере увеличения продуктивности местообита�
ний средний возраст деревьев в древостое воз�
растает. Возобновление характеризуется невы�
сокой численностью, преобладающая часть его 
ослаблена. Динамика возобновления определя�
ется частотой пожаров. 
2) Распределение деревьев по диаметру 
близко к экспоненциальному, по высоте – к 
нормальному. Коэффициент вариации сред�
него диаметра изменяется от 39 до 49 %. 
Средние диаметры и высоты возрастают в 
ряду сосняки лишайниковые скальные → ли�
шайниково�зеленомошные → черничные 
скальные. 
Таблица 4. Характеристики возобновления сосны 
Распределение по диаметру, шт. га�1 
Диаметр, см < 0,5 0,6–1,0 1,1–1,5 1,6–2,0 2,1–2,5 2,6–3,0 3,1–3,5 3,6–4,0 4,1–5,0 > 5,1 Итого
Сосняки лишайниковые скальные 
ПП 1 387,5 425 375 413 263 163 188 125 88 63 2488 
ПП 2 467 833 1 267 467 533 233 300 33 133 167 4433 
ПП 3 267 250 283 200 200 233 100 67 183 133 1917 
Сосняки лишайниково�зеленомошные 
ПП 4 100 300 250 700 375 150 150 25 25 – 2075 
ПП 5 – 117 300 133 100 117 17 – 17 – 800 
Распределение по высоте, шт. га�1 
Высота, м < 0,5 0,6–1,0 1,1–1,5 1,6–2,0 2,1–2,5 2,6–3,0 3,1–3,5 3,6–4,0 > 4,0 Итого 
Сосняки лишайниковые скальные 
ПП 1 963 850 338 200 88 50 – – – 2488 
ПП 2 1600 1833 333 367 200 67 33 – – 4433 
ПП 3 683 500 433 100 83 50 67 – – 1917 
Сосняки лишайниково�зеленомошные 
ПП 4 100 300 250 700 375 150 150 25 25 2075 
ПП 5 – 117 300 133 100 117 17 – 17 800 
Распределение по категории состояния, шт. га�1 
 Жизнеспособные Низкой жизнеспособности Нежизнеспособные Итого 
Сосняки лишайниковые скальные 
ПП 1 113 2213 163 2488 
ПП 2 – 3867 567 4433 
ПП 3 33 1650 233 1917 
Сосняки лишайниково�зеленомошные 
ПП 4 400 1475 175 2075 
ПП 5 733 33 33 800 
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3) Несмотря на периодически повторяю�
щиеся пожары, виталитетная структура цено�
популяций сосны сосняков лишайниковых 
скальных близка к эталонной; доминируют 
умеренно и сильно угнетенные особи. По мере 
увеличения давности последнего пожара и 
продуктивности местообитаний увеличивается 
доля здоровых деревьев. 
4) Связь биометрических показателей опи�
сывается перевернутой экспоненциальной 
кривой. С увеличением продуктивности место�
обитаний теснота связи увеличивается. 
Таблица 6. Средние значения таксационных показа�
телей: диаметра (d, см), высоты (h, м) и запасов 
(М, м3 га�1) по возрастным поколениям (лет) 
По� 
ка� 
за� 
тель 
0–40 41–80 81–120 121–160161–200 201–240 241–280> 280
Сосняки лишайниковые скальные 
d 10,1 9,9 12,7 13,9 17,4 10,5 16,1 36,6
h 5,5 5,3 6,3 6,2 7,2 7,7 6,4 7,6
М 0,4 2,2 5,1 1,5 1,7 1,6 0,3 3,9
Сосняки лишайниково�зеленомошные 
d 23,2 14,1 15,5 17,1 27,3 33,1 30,4 37,1
h 18,5 13,2 14,6 16,8 15,6 20,1 19,1 20,6
М 1,9 3,0 8,8 6,1 8,6 31,6 17,4 44,5
Сосняки черничные скальные 
d – – – 30,9 30,2 30,2 37,7 32,9
h – – – 17,7 17,7 21,4 21,5 19,3
М – – – 7,6 4,2 10,4 2,8 5,3
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Таблица 5. Параметры уравнений связи биометрических показателей популяции 
Сосняки лишайниковые 
скальные 
Сосняки лишайниково� 
зеленомошные 
Сосняки черничные скальные
Связь 
a b r a b r a b r 
Древесный ярус, экспоненциальная модель 
Высота – диаметр 8,657 0,092 0,636 21,162 0,062 0,914 22,982 6,408 0,964 
Диаметр – возраст 0,228 0,009 0,764 0,680 0,003 0,827 1,142 0,001 0,929 
Высота – возраст 7,038 0,028 0,713 18,168 0,013 0,694 22,929 0,009 0,985 
Возобновление, линейная модель 
Высота – диаметр 0,764 0,241 0,940 0,821 0,141 0,928 – – – 
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